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摘要 :， 葵 并 恶 唑 嗪 酮 (Benzoxazinoids， 简 称 BXs) 是 植物 体内 一 种 重要 的 次 生 代谢 物 ， 因 其 具有 防御 作 
明和 化 感 作 用 得 到 了 广泛 的 关注 和 研究 。 随 着 基因 组 学 及 分 子 生 物 学 的 发 展 ， 茶 并 恶 唑 嗪 酮 的 生物 合成 在 
分 子 领域 的 研究 取得 了 很 大 的 进展 。 介 绍 了 葵 并 恶 唑 嗪 酮 概况 、 葵 并 恶 唑 嗪 酮 的 功能 以 及 葵 并 恶 唑 嗪 酮 生 
物 合成 参与 基因 及 表达 调控 。 
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Abstract: Benzoxazinoids (BXs for short) are important secondary metabolites in plants. There has 
been a wide range of attention and research of them because of their role in defensive and 
allelopathy.With the development of genomics and molecular biology, the BXs biosynthesis and 
other molecular areas research has made great progress.This article briefly introduces the BXs 
profile, the function of BXs, the genetic basis of BXs biosynthesis and expression regulation. 
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植物 中 有 大 量 的 次 生 代谢 物 , 参与 植物 防御 。 茶 并 恶 唑 嗪 酮 是 植物 特有 的 一 
类 具有 防御 性 的 次 生 代谢 物 ， 其 对 植 食性 害虫 的 抑制 作用 以 及 抗菌 特性 已 被 陆 
续 发 现 并 证 实 。 随 着 基因 组 学 和 分 子 生物 学 的 发 展 ， 杂 并 恶 唑 嗪 酮 的 生物 合成 
与 基因 表达 调控 成 为 了 研究 的 热点 。 文 章 对 茶 并 恶 唑 嗪 酮 概况 、 共 并 和 恶 唑 嗪 酮 
的 功能 (以 丁 布 为 主 ) 以 及 茶 并 恶 唑 嗪 酮 的 生物 合成 基因 做 具体 介绍 。 


1 BXs 概况 

葵 并 恶 唑 嗪 酮 是 具有 2- 羟 基 -2H-1,4- 葵 并 恶 嗪 -3(4H) 酮 骨架 的 呀 吹 派 生物 及 
其 衍生 物 所 组 成 的 一 类 参与 植物 化 学 防御 的 化 合 物 。 这 些 植物 化 学 物质 广泛 存 
在 于 禾 本 科 ， 包 括 小 麦 、 玉 米 和 大 麦 等 重要 的 经 济 作物 中 ， 也 存在 于 一 部 分 双 
子叶 植物 中 ， 如 车 前 科 、 层 形 科 等 由。 该 类 化 合 物 在 多 种 作物 中 表现 出 抗 虫 、 
抗菌 和 化 感 作 用 ， 是 植物 体内 一 类 重要 的 次 生 代 谢 物 。 早 在 1955 年 ，Virtanen 
SEER BE ER AMAR IER AIP], BEE 1959 年 ，Vahlroos 等 人 在 小 麦 
和 玉米 中 发 现 了 茶 并 恶 唑 嗪 酮 的 存在 9， 随即 得 到 了 学 者 广泛 的 关注 与 研究 。 
由 于 葵 并 恶 唑 嗪 酮 的 结构 多 样 性 ，Niemeyer 等 人 将 茶 并 恶 唑 嗪 酮 分 成 了 三 类 ， 
分 别 是 异 羟 肝 酸 (hydroxamic acids, hx), 内 酰胺 (lactams) 和 甲 基本 生物 (methyl 
derivatives) 4, 2011 年 ，Hanhineva 等 人 进一步 将 葵 并 恶 唑 嗪 酮 划分 为 异 凑 肝 
酸 、 内 酰胺 和 茶 并 恶 唑 啉 酮 (benzoxazolinones) 四。 根 Niemeyer 和 Hanhineva 
的 分 类 法 ， 可 将 葵 并 恶 唑 嗪 酮 化 合 物 分 为 如 下 四 类 〈 见 表 1)。 


表 1 葵 并 恶 唑 嗪 酮 的 分 类 
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Tablel Classification of benzoxazinoid compounds 


类 别 所 属 化 合 物 结构 式 
BX class Compounds belonging to the given class structural formula 
FRR DIBOA-2,4-dihydroxy-1,4-benzoxazin-3-one Ho “O 
= t 
0 0 -CHa 
DIMBOA-2,4-dihydroxy-7-methoxy-1,4-benzoxazin ' 工 O 
-3-one a 
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dn 
DIM2BOA-7,8-dimethoxy-2,4-dihydroxy-1,4(2H)-be o a sagin 
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H 
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ne Hse. cx pi 
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HM2BOA-2-Hydroxy-6,7-dimethoxy-(2H)-1,4-benz Ka I Y 
oxazin-3(4H)-one ` e 
Wa 
DHBOA-2,7-dihydroxy-1,4-benzoxazin-3-one ae a 
HO 
SAS FE A IA TOK BOA-2-benzoxazolin-2(3H)-one < 
0 


MBOA-6-methoxy-benzoxazolin-2-one 


基 衍 生物 HDMBOA-2-hydroxy-4,7-dimethoxy-(2H)-1,4-benz ' "EC on 
oxazin-3(4H)-one X 


在 所 有 的 葵 并 恶 唑 嗪 酮 化 合 物 中 异 羟 肝 酸 是 最 活跃 的 一 类 由 ， 该 类 化 合 物 在 
4 位 碳 原子 上 含有 羟基 。 丁 布 (DIMBOA) 和 丁 布 的 脱 甲 氧 基 衍 生物 DIBOA 是 
两 种 重要 的 异 羟 膨 酸 。 前 者 主要 存在 于 小 麦 、 玉 米 中 ， 后 者 主要 存在 于 黑 麦 和 
野生 大 麦 中 。 目 前 ， 丁 布 是 研究 最 为 深入 的 一 种 BXs。 有 研究 表明 ， 丁 布 对 玉 
米 蝶 、 玉 米 蚜 虫 、 星 茎 夜 峨 、 小 麦 赤 霍 病 菌 、 玉 米 小 班 病菌 等 有 防御 作用 。 
2 BXs 的 功能 

BXs 是 植物 体内 重要 的 次 生 代 谢 物 ， 具 有 抗 病 、 抗 虫 及 化 感 等 多 种 防御 作 
用 。 一般 情 况 下 ，BXs 在 植物 体内 以 葡萄 糖苷 形式 存在 。 当 植物 受到 侵害 时 分 
解 成 相应 的 苷 元 和 糖 ， 起 到 防御 作用 。BXs 与 亲 核 试剂 的 反应 是 其 生理 效应 的 
重要 机 制 ， 它 的 亲 电 中 心 与 氨基 酸 衍生 物 反 应 ， 进 行 蛋白 修饰 ， 可 能 是 BXs A 
有 抗 忠 和 抗 病 等 作用 的 机 制 之 一 犁 。 下 面 从 BXs 的 抗 虫 性 、 抗 病 性 和 化 感 作用 
三 个 方面 来 介绍 BXs 的 功能 。 
2.1 BXs 的 抗 虫 性 
FLZE 19674, Klun 等 人 研究 发 现 ， 把 丁 布 从 玉米 幼苗 体内 分 离 出 来 加 到 人 
工 配制 的 饲料 中 会 抑制 欧洲 玉米 蝇 幼 虫 的 生长 并 造成 一 定 的 死亡 率 叫 。1985 年 ， 
Manuwoto 等 人 用 丁 布 含量 不 同 的 9 种 玉米 品系 , 对 欧洲 玉米 蜡 幼 虫 的 摄食 率 进 
行 了 实验 。 结 果 表 明 ， 在 同样 的 光照 条 件 下 ， 摄 食 率 最 高 的 是 不 含 丁 布 的 突变 
体 DL 和 丁 布 含量 很 低 的 自 交 系 WwWF9。 摄 食 率 最 低 的 是 具有 很 高 丁 布 含量 的 英 
HZA B49 和 热带 品种 San JuanxAntigua!*!, 2014 年 ，Betsiashvili 等 人 选取 了 
Mol7( 抗 ) xB73 OR) 的 重组 自 交 系 对 玉米 蚜虫 具有 抗 性 的 数量 性 状 位 点 ( 
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Quantitative TraitLoci，QTL )， 研 究 发 现 了 位 于 玉米 基因 组 第 4 号 染色 体 上 的 一 
个 QTL， 该 QTL 包含 了 丁 布 合成 的 相关 基因 。 之 后 进行 遗传 作 图 ， 可 以 发 现 
Mo17 的 等 位 基因 相 比 于 B73 会 增加 丁 布 的 积累 ， 而 蚜虫 在 B73 上 的 产 卵 量 是 
Mol7 的 大 约 20 倍 。 该 实验 进一步 证 实 了 了 丁 布 的 抗 虫 性 外。 但 是 近 些 年 来 有 研 
究 表 明 , 丁 布 并 不 是 对 所 有 害虫 都 具有 防御 作用 。2009 年 , Sasai 等 人 研究 发 现 ， 
用 含有 丁 布 的 人 工 饲 料 喂 养家 答 幼 虫 ， 家 符 幼 虫 会 在 三 天 内 死亡 ， 但 是 同样 的 
饲料 喂养 粘 虫 幼虫 , 粘 虫 幼 虫 并 未 受到 影响 u0。 除 丁 布 外 , 也 有 一 些 其 他 的 BXs 
化 合 物 对 害虫 有 防御 作用 。Gianoli 等 人 研究 表明 ， 在 野生 大 麦 幼苗 中 DIBOA 
的 浓度 和 麦 二 叉 蚜 以 及 麦 双 尾 蚜 的 生长 活性 呈 负 相关 (1,。 Tzin 等 人 在 2015 年 研 
TRM, HERE RSA DIMBOA-glc 在 甲 基 转 移 酶 的 作用 下 变 成 
HDMBOA-glc， 对 咀嚼 式 害虫 产生 抗 性 ， 但 是 DIMBOA-glc 含量 的 降低 ， 会 利 
于 蚜虫 的 生长 02。 
2.2 BXs 的 抗 病 性 

2004 年 , 刘 小 红 等 人 通过 检测 菌 丝 生 长 率 和 孢子 萌发 率 , 研究 了 丁 布 对 小 麦 
亦 霉 病菌 和 玉米 小 斑 病 菌 的 抑制 作用 。 结 果 发 现 当 丁 布 含量 达到 1.0mg/ml 时 ， 
在 丁 布 药 液 中 培养 15h 的 小 麦 亦 霉 病菌 孢子 萌发 抑制 率 为 100%， 培 养 5h 的 玉 
米 小 斑 病 菌 孢 子 萌发 抑制 率 为 83.6%H3]。 徐 国 锋 等 通过 室内 孢子 萌发 试验 以 及 
盆栽 试验 ， 研 究 了 丁 布 对 小 麦 条 锈病 菌 的 活性 影响 。 结 果 表 明 当 浓度 达到 
1.0mg/ml 时 丁 布 对 其 孢子 萌发 率 具 有 抑制 作用 00。2011 年 ，Ahmads 等 人 用 野 
生 型 植株 和 缺乏 Bx 的 突变 株 进行 对 比 发 现 ,缺乏 BXs 的 植株 更 利于 蚜虫 生长 ， 
并 且 更 易 被 真菌 感染 03。2016 年 ，Guo 等 人 对 DIMBOA 及 其 入 生物 2- 茶 并 和 恶 
EMER (BOA)，6- 毛 -2- 葵 并 恶 唑 啉 酮 (CDHB )， 2- 琉 基 葵 并 噬 哗 (MBT) 进 
行 了 离 体 分 析 ， 研 究 了 这 些 化 合 物 对 青 枯 病菌 的 抗菌 活性 。 结 果 表 明 ，MBT 抗 
菌 活性 最 强 其 次 是 CDHB 和 DIMBOA。 它们 能 有 效 地 抑制 细菌 生长 , 减少 生物 
膜 形 成 ， 抑 制 细菌 周期 性 集群 活动 09。 
2.3 BXs 的 化 感 作 用 

有 研究 表明 ，DIBOA、DIMBOA 和 它们 的 分 解 产 物 BOA 和 MBOA 是 最 有 
效 的 化 感 作用 化 合 物 013。 其 毒性 是 由 于 细胞 壁 过 氧化 物 酶 氧化 过 程 中 产生 过 氧 
化 氨 ， 积 累 了 木质 素 ， 破 坏 脂 类 代谢 和 有 蛋白质 合成 并 且 造 成 了 HIATP 酶 的 活性 
降低 。 黑 麦 是 一 种 化 感 作 用 最 为 强烈 的 作物 ， 能 降低 许多 杂 草 的 萌发 ， 生 长 和 
发 育 ， 抑 制 率 高 达 98%607 18, 
3 BXs 生物 合成 及 遗传 基础 

BXs 在 细胞 中 一 般 以 糖 背 形式 储存 在 液 泡 中 ， 在 植物 受到 伤害 时 ， 糖 背 在 水 
解 酶 的 作用 下 转化 成 相应 的 昔 元 和 糖 由 。BXs 生物 合成 发 生 在 植物 整个 生长 过 
Fe, Nomura 等 人 指出 ，BXs 在 植物 幼苗 期 合成 最 为 活跃 ,随后 下 降 并 逐渐 稳 
定 在 一 个 较 低 的 水 平 09。 这 与 相关 酶 的 转录 水 平 有 关 Po0。 许 多 研究 表明 BXs 的 
合成 受 多 种 因素 影响 。1985 年 , Manuwoto 等 人 表明 , 化 学 肥料 的 使 用 影响 BXs 
的 生物 合成 20;，1986 年 ，Epstein 等 人 发 现 光 周 期 可 以 对 BXs 合成 产生 影响 2 
; 2009 年 ，Niemeyer 等 人 指出 ，BXs 的 生物 合成 与 植物 的 基因 型 和 品种 有 关外 


3.1 BXs 生物 合成 通路 

BXs 生物 合成 途径 在 玉米 中 研究 得 最 为 详尽 (图 1)。BXs 合成 的 第 一 步 是 
将 呀 唆 -3- 磷 酸 甘 油 转化 为 呀 唆 。 此 步 反 应 发 生 在 叶绿体 中 ， 由 一 个 色 握 酸 合 酶 
的 同 源 物 BX1， 催 化 呀 吹 的 形成 ， 由 此 产生 了 初级 代谢 和 次 级 代谢 的 分 支点 。 
之 后 的 四 个 反应 发 生 在 内 质 网 , 分 别 由 BX2、BX3、BX4、BX5 所 催化 。BX2~BX5 
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是 细胞 色素 P450 依赖 性 单 加 氧 酶 , 催化 4 个 连续 的 羟基 化 和 一 个 环 扩 张 以 形成 
高 度 氧化 的 丁 布 脱 甲 氧 基 衍 生物 DIBOA[31。 BX8 和 BX9 是 两 种 葡 糖 基 转 移 酶 ， 
催化 DIBOA 转化 为 DIBOA-glc, 反应 发 生 在 细胞 质 中 。 两 个 基因 在 玉米 幼苗 中 
表达 量 较 高 ， 同 时 幼苗 期 也 是 BXs 生物 合成 最 活跃 的 时 期 包 。 随 后 的 两 步 发 生 
在 细胞 质 中 ， 先 由 双 加 氧 酶 BX6 催化 ， 其 底 物 是 DIBOA-glc， 反 应 产生 
TRIBOA-glc。 再 经 过 甲 基 转 移 酶 BX7 代谢 ， 形 成 DIMBOA-glcP5l。 并 且 ,， 在 一 
些 双 子叶 植物 中 ，DIBOA-glc 是 BXs 生物 合成 的 最 终 产物 Pqj。2013 年 ，Meihls 
等 人 经 研究 发 现 了 三 个 同 源 甲 氧 基 转移 酶 BX10~BX12， 可 以 将 DIMBOA-glc 
转化 为 HDMBOA-glcR 7。 最近 的 一 项 研究 表明 ，BX13 和 BX14 也 参与 合成 抗 
虫 相关 的 BXs 产物 。 BX13 是 依赖 2- 氧 化 成 二 酸 的 加 双 氧 酶 , 催化 DIMBOA-glc 
转化 TRIMBOA-glc。BX14 是 甲 基 转 移 酶 ， 众 化 DM2BOA-gle 转化 为 
HDM2BOA-glc23l。Handrick 等 人 研究 发 现 ， 依 赖 BX13 的 代谢 物 的 缺乏 并 不 会 
影响 各 种 咀嚼 式 食 草 动物 的 生长 ， 但 是 蚜虫 数量 明显 增加 。 证 实 了 两 种 产物 对 
取 食 万 皮 部 的 害虫 有 明显 的 防御 作用 。 这 些 反 应 所 产生 的 稳定 的 BXs 糖苷 被 运 
输 和 储存 在 液 泡 中 , 参与 植物 防御 。 3.2 
BXs 生物 合成 的 遗传 基础 

在 玉米 中 ， 以 上 的 合成 步骤 里 控制 BXs 生物 合成 的 基因 有 ZmBx1-ZmBx9, 
ZmBx10a~c (ZmBx10, ZmBx11, ZmBx12), bx13 和 bx14。ZmBx1~ZmBx5 以 及 
ZmBx8 都 位 于 4 号 染色 体 短 臂 的 bx 基因 艇 上 ， 因 此 ，4 号 染色 体 上 包含 三 种 不 
同 的 功能 的 酶 和 一 套 完整 形成 DIBOA-gle 的 基因 。 与 其 他 bx 基因 不 同 的 是 ， 
ZmBx9 位 于 玉米 基因 组 第 1 号 染色 体 上 [2 多。 目前 ，ZmBx6 和 ZmBx7 两 个 基因 只 
有 在 玉米 中 被 发 现 并 定位 , 在 小 麦 、 大 麦 和 黑 麦 中 似乎 是 不 存在 的 P39。Handrick 
通过 QTL 作 图 和 异 源 表 达 分 析 在 玉米 基因 组 中 定位 到 了 bx13 和 bx14。 并 且 发 
现 依赖 BX13 的 代谢 物 的 缺乏 并 不 会 影响 各 种 咀嚼 式 食 草 动物 的 生长 ， 但 是 蚜 
虫 数量 明显 增加 。 证 实 了 两 种 产物 对 取 食 韧 皮 部 的 害虫 有 明显 的 防御 作用 Pg。 
这 些 反 应 所 产生 的 稳定 的 BXs 糖 背 被 运输 和 储存 在 液 泡 中 ， 参 与 植物 防御 。 
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图 1 BXs 生物 合成 及 所 在 区 域 B9 


Fig] BXs biosynthesis and compartmentalization in plant cell B% 
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4 展望 

BXs 类 化 合 物 ， 尤其 是 丁 布 , 在 植物 抗 虫 领域 具有 很 大 的 研究 价值 。 如 何 将 
丁 布 与 抗 虫 相 关 QTL 联系 起 来 ， 找 出 植物 体内 和 抗 虫 相关 的 基因 应 用 于 培育 优 
良种 质 ， 还 需要 继续 研究 。 目 前 ， 昌 然 有 研究 证 实 了 BXs 对 植物 抗 病 有 关 ， 但 
是 BXs 含量 与 植物 抗 病 之 间 的 相关 性 并 不 总 是 阳性 ， 取 决 于 它们 的 合成 位 点 与 
病原 体 的 特征 。 尽 管 BXs 的 生物 合成 已 经 阐明 ， 但 是 在 植物 个 体 发 育 和 不 同 组 
织 中 控制 差异 表达 的 基因 和 机 制 还 有 待 研 究 。 此 外 , 在 除 玉米 以 外 的 其 他 禾 本 科 
作物 ， 如 小 麦 、 黑 麦 等 ， 将 DIBOA-glc 转化 为 DIMBOA-glc 的 酶 以 及 编码 该 酶 
的 基因 还 未 发 现 。 未 来 需要 多 学 科 的 融合 以 进一步 了 解 BXs 的 生物 效应 及 其 代 
谢 ， 进 而 将 BXs 更 好 地 应 用 于 害虫 防治 ， 培 育 新 的 抗 性 品种 。 
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